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Resumo 
O pulso de inundação é a principal força estruturadora ambiental e biológica das 
planícies alagáveis, mas nem sempre é capaz de homogeneizar os ambientes ao longo 
de um gradiente espacial e/ou ambiental de conexão. Os regimes hidrológicos 
controlam o funcionamento dos ecossistemas aquáticos, gerando fases distintas com 
características distintas, porém, o ciclo de enchente e seca sazonal, não gera sempre 
uma homogeneização das características ambientais e biológicas da comunidade 
fitoplanctônica como sugerido por outros autores. Essa heterogeneidade leva a um 
alto índice de diversidade beta. A diversidade beta é uma das medidas mais 
importantes para a compreensão do funcionamento dos ecossistemas. Uma das formas 
mais simples de mensurá-la é uma medida de dissimilaridade biológica entre locais. 
Existem diferentes métodos para se avaliar essa dissimilaridade, mas todos se 
concentram em separar a dissimilaridade causada por turnover da dissimilaridade 
causada pelo aninhamento. Como estes fenômenos levam em conta fatores espaciais e 
ambientais, eles também podem ajudar na avaliação da estrutura de 
metacomunidades. Neste trabalho, avaliamos a influência do pulso de inundação na 
homogeneização das características físicas e químicas da planície e avaliamos a 
diversidade beta da comunidade fitoplanctônica em dois ambientes lacustres desta 
planície. Avaliamos também, a importância dos fatores ambientais e espaciais na 
estruturação da comunidade fitoplanctônica. Nosso trabalho mostra, de forma 
surpreendente, que períodos de águas baixas e vazante são igualmente heterogêneos, 
ou seja, não há uma homogeneização das características, embora elas sejam diferentes 
para os períodos. Mostraram que fatores ambientais e espaciais são importantes na 
estruturação da diversidade beta, mas que a resposta que eles podem dar depende da 
escala adotada para o estudo. Por fim, foi evidenciado que diferentes escalas 
revelaram diferentes padrões na estruturação das metacomunidades. Esses resultados 
destacam a importância de compreender melhor os processos que afetam a dinâmica 
hidrológica da planície amazônica e as interações que ocorrem entre as várzeas que 
compõe esta região, com a biota local e os eventos climáticos extremos. 
 
Palavras chave: Diversidade Beta; Fitoplâncton; Homogeneização; 





The flood pulse is not a force that always cause the homogenization of characteristics 
in floodplain environments. The hydrological regimes control the functioning of 
aquatic ecosystems, generating distinct phases with different characteristics, however, 
the flood cycle and seasonal drought, not always generates a homogenization of 
environmental and biological characteristics of the phytoplankton community as 
suggested by other authors. This heterogeneity leads to a high beta diversity index. 
The beta diversity is one of the most important measures for understanding the 
functioning of ecosystems. One of the simplest ways to look at, is as a measure of 
biological dissimilarity between sites. There are different methods to evaluate this 
dissimilarity, but all focus on separating the divergence caused by turnover of 
dissimilarity caused by nestedness. As these phenomena take into account spatial and 
environmental factors, they can also help us in understand the metacommunity 
structure. We evaluate the influence of the flood pulse in homogenization the physical 
and chemical characteristics of flooplain and evaluate the beta diversity of 
phytoplankton in two lakes in this floodplaine. We evaluate also the importance of 
environmental and spatial factors in the structuring of phytoplankton community. Our 
work shows, surprisingly, that the low-water and low tide are also heterogeneous,  
there is not a homogenization of the features, although they are different for the 
periods. Showed that environmental and spatial factors are important in structuring 
the beta diversity, but the answer they can give depends on the scale adopted for the 
study. Finally, it was evident that different scales revealed different patterns in 
structuring metacommunities. These results highlight the importance of better 
understanding the processes that affect the hydrological dynamics of Amazonian 
floodplain systems and the interactions that occur between the floodplain that make 
up this region with the local biota and climate extremes. 
 
Keywords: Beta Diversity; Phytoplankton; Homogenization; Metacommunities; 
Flood pulse. 
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Introdução Geral 
As planícies de inundação são submetidas a pulsos de inundação anuais, uma força 
controladora da dinâmica desses ecossistemas aquáticos (Junk et al., 1989; Junk e 
Wantzen, 2004). O regime hidrológico é o principal fator que regula o funcionamento 
físico, químico (Panarelli et al., 2013; Montero e Latrubesse, 2013; Torres-bejarano et al., 
2013) e biológico (Illyová e Matecný, 2014) das planícies de inundação. A dinâmica 
fluvial, com o fluxo e a inundação destes sistemas, é o mecanismo que mantém a 
conectividade nas planícies alagáveis (Tockcner, 2010a). Assim, devido a flutuação 
temporal do nível hidrométrico dos rios, é possível distinguir quatro períodos durante o 
ciclo sazonal (Bittencourt; Amadio, 2007). Dois períodos extremos que são o de águas 
baixas e o de cheia e dois períodos intermediários que são a enchente e a vazante. No 
período de águas baixas as planícies de inundação apresentam um volume menor de água e 
podem ou não ter comunicação com o rio. No período da cheia observa-se elevado aporte 
de água dos rios para as planícies alagáveis podendo fazer com que as características 
destas planícies se tornem mais homogêneas com as características do rio de acordo com a 
hipótese de homogeneização proposta por Thomaz et al (2007).  
A dinâmica do pulso de inundação provoca alterações físicas e químicas no 
ambiente produzindo respostas adaptativas da biota observadas através da estruturação de 
comunidades (Junk et al., 1989). Comunidades locais, ligadas por múltiplas interações 
devido a um fator de dispersão, podem constituir uma metacomunidade (Leibold et al., 
2004; Thompson e Thousand, 2006; Gonzalez, 2009). Uma metacomunidade é um 
conjunto de comunidades locais que sofrem interações causadas por uma taxa de dispersão. 
Diferentes taxas de dispersão, podem levar a padrões de interações diferentes formando 
diferentes padrões de metacomunidade (Gonzalez, 2009). Em metacomunidades podemos 
ter a teoria do nicho (Tilman, 1982) que trata da relação das espécies com fatores locais ou 
a teoria neutra (Hubbel, 2001), que trata de interações aleatórias entre espécies em uma 
escala espacial (Leibold, 2004).  
Os efeitos da dispersão e da heterogeneidade podem ser identificados pelo estudo 
da diversidade entre locais, conhecida como diversidade beta (Whittaker, 1960). A 
diversidade beta pode apresentar um padrão de aninhamento, quando as espécies de uma 
comunidade com menor riqueza estão todas presentes em uma comunidade com maior 
riqueza. Pode apresentar um padrão de turnover, quando uma comunidade possui espécies 
de outras comunidades, mas também possui espécies exclusivas. Estes dois padrões podem 
ocorrer de forma combinada e apresentar uma combinação turnover-riqueza, onde as 
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comunidades terão sempre espécies diferentes, aumentando a riqueza a cada comunidade 
amostrada (Baselga, 2010). 
A comunidade de microalgas (fitoplâncton) constitui-se no principal grupo de 
produtores primários dos ecossistemas aquáticos, indicando através de flutuações 
temporais e espaciais na sua composição e biomassa, características e alterações naturais 
nos ecossistemas aquáticos (Tundisi et. al., 1978; Basile-Martins et. al., 1985; Philps et al,, 
2008; Nabout et al,, 2009; Oliver et al., 2013). Essa característica de sensor se dá devido a 
um curto tempo de geração de seus componentes, que serve para avaliar mudanças 
ambientais antrópicas ou naturais nos ambientes aquáticos (Margalef, 1983). Assim, a 
estrutura da comunidade fitoplanctônica e suas flutuações qualitativas e quantitativas, 
revertem-se de caráter indicador e descritor das condições ambientais (Round et al., 1990).  
Por responder rapidamente as variações ambientais, o fitoplâncton pode ser 
considerado uma importante ferramenta para a compreensão de muitos processos nos 
ecossistemas aquáticos. Desta forma, compreender o fitoplâncton, seus processos, sua 
dinâmica espacial e temporal, constituem-se um papel fundamental para a compreensão 
dos ecossistemas aquáticos (Crossetti & Bicudo, 2008). 
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Resumo 
O pulso de inundação não é uma força que sempre homogeiniza as características dos 
ambientes alagáveis. Os regimes hidrológicos controlam o funcionamento dos 
ecossistemas aquáticos, gerando fases distintas com características distintas, porém, o ciclo 
de enchente e seca sazonal não gera necessariamente uma homogeneização das 
características ambientais e biológicas da comunidade fitoplanctônica. Nosso trabalho 
avaliou a estrutura da comunidade fitoplanctônica nos períodos de águas baixas e vazante 
entre duas várzeas amazônicas e os resultados sugerem ausência de uma força 
homogeinizadora do fitoplâncton nestes períodos. Assim, nossos resultados enfatizam a 
importância de compreender melhor os processos que afetam a dinâmica hidrológica da 
planície amazônica e as interações que ocorrem entre as várzeas que compõe esta região 
com a biota local. 
 
Palavras chave: Conectividade hidrológica – Similaridade – Fitoplâncton – Grupos 
Funcionais. 
                                                        
1 Capítulo formatado de acordo com as normas da revista Acta Amazonica. 
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Introdução 
O regime hidrológico é o principal fator que regula o funcionamento físico, 
químico (Panarelli et al., 2013; Montero e Latrubesse, 2013; Torres-bejarano et al., 2013) 
e biológico (Sousa e Freitas, 2008; Illyová e Matecný, 2014) das planícies de inundação. 
Desta forma, o pulso de inundação pode ser considerado o principal fator que influencia a 
dinâmica destes ecossistemas (Junk et al., 1989, Junk e Wantzen, 2004). A dinâmica 
fluvial, com o fluxo e a inundação destes sistemas, é o mecanismo que mantém a 
conectividade nas planícies alagáveis (Tockcner, 2010a). Assim, podemos distinguir 
quatro fases hidrológicas básicas durante o pulso: uma fase de águas baixas, uma de 
enchente, uma de águas altas e a fase de vazante (García de Emiliani, 1993). 
Na fase de águas baixas e começo da enchente, as planícies de inundação, podem 
ou não ter comunicação com o rio. No período de águas altas e vazante, há o aumento da 
conectividade do rio com os lagos, ocorre uma troca de água entre eles (Bittencourt e 
Amadio, 2007), podendo fazer com que as características destes lagos se tornem mais 
homogêneas com as características do rio de acordo com a hipótese de homogeneização 
proposta por Thomaz et al. (2007). 
Segundo a hipótese, o primeiro grupo de fatores que tende a se tornar mais similar 
durante o pulso são os fatores ambientais, ressaltando que estes fatores são heterogêneos 
durante a fase de águas baixas. As comunidades planctônicas, perifíticas, de peixes e de 
macrófítas, são secundariamente influenciados por essa dinâmica. Estas comunidades 
também tendem a ser mais heterogêneas em águas baixas e mais homogêneas entre os 
habitats durante a vazante. Esse tipo de padrão tem sido observado em estudos recentes, 
como por exemplo em lagos e várzeas na região amazônica (Torres-Bejarano et al,, 2013; 
Brito et al,, 2014), no rio Taquari, Mato Grosso do sul (Panarelli et al,, 2013) e também na  
Europa, no rio Danúbio (Illyová e Matecný, 2014). 
No entanto, a compreensão da dinâmica destes ecossistemas aquáticos não é 
possível sem um entendimento da estrutura e funcionamento de suas principais 
comunidades (Pinto-Coelho, 2004). Porém, a ligação entre ecologia de comunidades e 
ecologia de ecossistemas é complicada devido à dificuldade em se conseguir 
generalizações e predições a respeito das comunidades (Lawton, 1999; Simberloff, 2004). 
Uma tentativa de minimizar tais dificuldades é a abordagem funcional, que torna a 
ecologia de comunidades mais geral e preditiva, permitindo a ligação entre a ecologia de 
comunidades e a ecologia de ecossistemas (McGill et al,, 2006; Westoby e Wright, 2006; 
Webb et al,, 2010; Brasil e Huszar, 2011). Muitos trabalhos relacionam a dinâmica 
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hidrométrica dos ecossistemas com a resposta do fitoplâncton, seja abordando essa 
comunidade de forma mais tradicional (Philps et al,, 2008; Santos et al,, 2008; Nabout et 
al,, 2009; Oliveir et al,, 2013), ou abordando através dos grupos funcionais (Becker et al., 
2009 a,b; Costa et al., 2009; Wang et al., 2011).  
Neste trabalho, procuramos testar a hipótese da homogeneização buscando a 
caracterização de duas fases do pulso de inundação, a fase de águas baixas em 2009, ano 
em que ocorreu uma cheia extrema e a fase vazante em 2010. Consideramos que os 
parâmetros ambientais e os parâmetros biológicos, serão mais heterogêneos na fase de 
águas baixas e mais homogêneos no período da vazante. Portanto, nossas hipóteses são que 
o pulso de inundação (i) exerça um efeito homogeneizador sobre os parâmetros ambientais 
e biológicos (em nível de espécie e de grupos funcionais), tornando os ambientes mais 
heterogêneos durante a fase de águas baixas e mais homogêneo durante a vazante; (ii) atue 
como uma força estruturadora do ambiente e da comunidade fitoplanctônica, influenciando 
a estrutura e composição em cada fase, tanto a nível de espécies quanto a nível de grupos 
funcionais. 
 
Material e Método 
Área de estudo 
 A área de estudo compreende um trecho do Rio Amazonas que vai desde a várzea 
de Manacapuru no estado do Amazonas, até Santarém no estado do Pará. O trecho começa 
no Rio Negro, a montante de Manaus, desce até a várzea de Manacapuru e segue a jusante 
passando pelo Rio Madeira, várzeas de Minituba e Camaçari, cidade de Óbidos e 
terminando no Rio Tapajós, já em Santarém (Figura 1 A, B). No período de águas baixas, 
foram coletadas amostras em 15 unidades amostrais (Figura 1, B, S1:15) e no período de 
vazante foram 21 unidades amostrais (Figura 1, A, V1:21). 
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Figura 1. Mapa da área de estudo, A) estações no período de vazante; B) estações no 
período de águas baixas. 
 
Variáveis ambientais e biológicas 
As variáveis medidas foram a temperatura da água, condutividade elétrica, pH e 
oxigênio (dissolvido e saturação), medidas por meio de uma sonda multiparâmetro 
(modelo YSI 6820-V2). A alcalinidade foi determinada pelo método de titulação de Gran 
(SCHOTT TitroLine easy). Amostras de água também foram coletadas para análise de Cl, 
Na, K, Ca, Mg, SO4 e NH4 de acordo com Grasshoff (1999). A caracterização das 
variáveis físicas e químicas foram obtidas na mesma profundidade e período das amostras 
de fitoplâncton. 
Para análise de clorofila-a (Chl-a), foram filtrados cerca de 500 a 750 mL de água 
sob pressão no sistema de filtração NALGENE e filtros de fibra de vidro (0,47 μm de 
porosidade; Millipore Whatman GF/F). Os filtros foram acondicionados em papel alumínio 
e congelados até as análises em laboratório. A extração foi feita mediante 10 ml de álcool 
etílico a 96% e analisadas pelo método de fluorescência, A leitura da amostra foi feita duas 
vezes (Arar, 1997). 
Para contagem do fitoplâncton, utilizou-se o método de Uthermöhl (1958) mediante 
o uso de microscópio invertido da marca Zeiss modelo Telaval 31, com aumento de 400x. 
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), aplicando a correção para diatomáceas de -35% do volume total para as 
diatomáceas penadas e -65% do volume total para as diatomáceas centricas (Round et al., 
1990). A biomassa é determinada pelo produto entre o número de indivíduos e o volume 
médio de cada organismo, sempre que possível, considerando as dimensões médias de 
cerca de 25 indivíduos de cada espécie. O sistema adotado para classificar o fitoplâncton 
foi o de Van Den Hoeck et al. (1994). Os grupos funcionais do fitoplâncton (GF) estão 
relacionados com a diversidade na forma, tamanho e processos fisiológicos, isso faz com 
que as espécies possam ser classificadas de acordo com suas propriedades funcionais 
(Brasil e Huszar, 2010). Os GF são classificados a partir de um código alfanumérico, que 
agrupa espécies de acordo com suas características funcionais. Utilizamos a classificação 
proposta por Reynolds et al. (2002) com as modificações feitas por Padisak et al. (2009). 
Foram considerados para analises somente os GF que alcançaram pelo menos 5% da 
biomassa total por unidade amostral. 
 
Análise de dados 
Devido a natureza multivariada dos dados ambientais, estes foram submetidos a 
uma análise de componentes principais (PCA, Legendre e Legendre, 2012). A PCA é 
utilizada para reduzir a dimensionalidade dos dados, criando algumas poucas variáveis 
chave que possam caracterizar o máximo possível a variação originalmente contida no 
conjunto de dados (Gotelli e Ellison, 2011). Para a escolha da quantidade de eixos foi 
adotado o critério de Broken-Stick. Os dados, com exceção do pH, foram logaritimizados 
(logx+1). 
Com os primeiros eixos da PCA, foi realizada uma análise de similaridade 
(ANOSIM), para avaliar se existe diferença significativa entre as duas fases (Clarke, 
1993). Para testar a hipótese da homogeneização, utilizamos um teste de dispersão baseado 
em distância para dados multivariados (Anderson, 2001, 2006). Este teste calcula a 
distância entre cada unidade amostral e um ponto centroide do agrupamento pré-
estabelecido no qual a unidade de amostragem pertença. O teste de significância é feito por 
meio de uma ANOVA. O índice de dissimilaridade adotado para compor a matriz foi a 
distância euclidiana. 
A análise dos dados biológicos da comunidade fitoplanctônica, tanto para a 
composição de espécies quanto para avaliar os grupos funcionais, foi feita através de um 
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escalonamento multidimensional não métrico (NMDS). Este teste ordena as unidades de 
amostragem segundo suas similaridades (neste caso, distância de Bray-Curtis) de acordo 
com a estrutura da comunidade (Gotelli e Ellison, 2011). Fizemos os mesmos testes citados 
acima (ANOSIM e de dispersão) com os dois primeiros eixos da NMDS. As análises 
foram feitas em duas escalas, uma escala maior que chamamos regional, com todos os 
pontos amostrais juntos e uma escala menor, que chamamos de local, tomando-se apenas 
os pontos amostrais de duas várzeas, Manacapuru e Minituba. Todas as análises estatísticas 
foram realizadas no programa R (R Core Team, 2014), utilizando o pacote vegan (Osaken 
et al., 2013). 
 
Resultados 
Os parâmetros ambientais que obitiveram um maior coeficiente de variação (CV), 
foram a Chl-a (82% no período de águas baixas e de 101% na vazante) e o NH4 (que 101% 
na fase de águas baixas e de 61% no período de vazante). Outros parâmetros como SO4, 
Cl, e Alcalinidade também tiveram elevados CV nos dois períodos, com valores de 77%, 
52% e 43% na fase de águas baixas e de 90%, 45% e 49% para a fase vazante, 
respectivamente. Os valores médios dos parâmetros ambientais foi dividido em dois 
grupos: um grupo com pouca diferença entre os períodos, como a temperatura (média de 
31,51 °C na fase de águas baixas e 31,24 °C na vazante) e outro grupo com elevadas 
diferenças médias, como o Cl ( de 0,16 mg/l na fase de águas baixas, para 1,47 mg/l na 
fase de vazante; Tabela 1). 
Foi identificado um total de 169 espécies de fitoplâncton para os dois períodos de 
estudo (132 ocorreram na fase de águas baixas e 137 ocorreram na vazante). A classe 
Chlorophyceae foi a melhor representada com 58 espécies, seguida das Cyanophyceae (29 
espécies), Bacillariophyceae (28 espécies), Zygnemaphyceae (21 espécies), 
Euglenophyceae (12 espécies), Crysophyceae (7 espécies), Dinophyceae (6 espécies), 
Xantophyceae (5 espécies) e Cryptophyceae (3 espécies). As 169 espécies encontradas 
foram incluídas em 14 grupão funcionais que contribuíram com mais de 5% da biomassa 
total por unidade amostral, são eles: B, C, G, H1, LO, M, MP, P, S1, SN, TB, TC, W1, W2. 
Destes, 9 grupos se alternaram na dominância da comunidade nos dois períodos. 
Ao analisarmos os dados ambientais por meio da PCA, os dois primeiros eixos 
explicaram 65% da variação contida nos dados, demonstrando uma pequena diferença 
entre os dois períodos (Figura 2A). As análises da comunidade fitoplanctônica por meio da 
NMDS, mostraram que a estrutura da comunidade foi muito similar entre os períodos, 
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tanto a nível de espécie quanto a nível de grupo funcional. Este resultado indica que muitas 
espécies e grupos funcionais estão presentes em ambos períodos (Figura 2B e 2C). 
 
Tabela1. Média, desvio padrão (DP), coeficiente de variação (CV) e coeficientes de 
estrutura (correlação de Pearson) das variáveis ambientais em cada período amostrado. 
Variáveis 
Águas baixas Vazante Eixos PCA 
Média DP CV (%) Média DP CV (%) PC1 PC2 
Temp (°C) 31,51 0,98 3 31,24 1,05 3 -0,33 -0,61 
Cond (µS) 56,87 21,76 38 51,29 21,51 42 -0,86 -0,06 
pH 6,70 0,92 14 7,07 0,90 13 -0,57 -0,64 
O2 (%sat) 80,91 31,38 39 78,18 35,47 45 -0,36 -0,76 
O2 (mg/l) 5,83 2,16 37 5,82 2,52 43 -0,35 -0,78 
Alcalinidade (mmol.kg
-1
) 0,41 0,17 43 0,34 0,16 49 -0,87 0,04 
Chl-a (µg/l) 12,72 10,44 82 8,34 8,39 101 -0,58 -0,25 
Cl (mg/l) 0,16 0,08 52 1,47 0,66 45 0,23 -0,37 
SO4 (mg/l) 4,80 3,67 77 1,68 1,52 90 -0,77 0,32 
Ca (mg/l) 11,26 4,69 42 5,39 2,46 46 -0,93 0,14 
Mg (mg/l) 2,40 1,01 42 0,96 0,49 51 -0,93 0,22 
Na (mg/l) 2,57 0,99 38 1,75 0,71 41 -0,89 0,27 
K (mg/l) 1,33 0,53 40 0,74 0,23 31 -0,80 0,32 
NH4 (µmol/l) 3,27 3,32 101 1,04 0,63 61 -0,26 0,45 
  
Em uma escala regional, a análise de similaridade (ANOSIM) mostrou que há uma 
diferença ambiental significativa entre os períodos (r = 0,25; P = <0,001), mas que não há 
diferença significativa para os dados biológicos, tanto a nível de espécie (r = 0,01; P = 
0,379) quanto a nível de grupos funcionais (r = 0,04; P = 0,163). Em uma escala local, 
também há diferença ambiental significativa entre os períodos, Manacapuru (r = 0,42; P = 
0,028), Minituba (r = 0,87; P = 0,004). Porém, são diferentes entre si quanto a resposta 
biológica tanto em nível de espécies, Manacapuru (r = 0,76; P = 0,461), Minituba (r = 
0,35; P = 0,040), quanto em nível de grupos funcionais, Manacapuru (r = 0,22; P = 0,116), 
Minituba (r = 0,32; P = 0,060). O teste de dispersão para avaliar a diferença de 
heterogeneidade ambiental e biológica mostrou que a distância média de cada unidade de 
amostragem ao centroide do agrupamento não apresenta diferenças significativas para 






Tabela 2. Teste de dispersão realizado com os escores da PCA (dados ambientais) e 
  12 
NMDS (dados de espécies e grupos funcionais).  
Teste de dispersão 
Distância Média do centroide 
F P 
Águas baixas Vazante 
Ambiente  
Regional 0,43 0,47 0,11 0,739 
Manacapuru 0,80 0,46 0,39 0,555 
Minituba 0,66 0,47 0,53 0,488 
Espécies 
 
Regional 0,89 0,73 0,66 0,421 
Manacapuru 0,39 0,28 0,18 0,684 
Minituba 0,77 0,50 0,69 0,430 
Grupos Funcionais 
 
Regional 0,86 0,71 0,89 0,316 
Manacapuru 0,81 0,53 1,34 0,290 
Minituba 0,52 0,45 0,04 0,843 
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Figura 2. Ordenação das unidades de amostragem segundo suas características ambientais 
(A) e da estrutura da comunidade fitoplanctônica a nível de espécies (B) e de grupos 
funcionais (C). Círculos abertos = período de águas baixas, círculos fechados = período 
vazante. Alc = Alcalinidade, Clo = Clorofila-a, Cond = condutividade, SatO2 = saturação 
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Discussão 
Estudos relacionados com o funcionamento de planícies de inundação tem buscado 
não apenas identificar, mas também compreender os mecanismos responsáveis por gerar 
padrões estruturais biológicos e ambientais induzidos pela dinâmica do pulso de 
inundação. Um padrão que parece emergir desta dinâmica é a homogeneização das 
características ambientais dos lugares submetidos a estes pulsos (Panarelli et al., 2013; 
Montero e Latrubesse, 2013). No entanto, nossos resultados não demonstram que o pulso 
de inundação exerceu um papel homogeneizador das condições ambientais. Por outro lado, 
nossos resultados indicam uma diferença significativa na variação das características 
ambientais entre os dois períodos estudados em ambas as escalas analisadas, o que os 
caracteriza como dois períodos distintos, porém, são igualmente heterogêneos. 
Encontramos uma diferença significativa das características ambientais entre os períodos, 
mas essa dissimilaridade não está relacionada com um maior ou menor grau de 
homogeneização. 
 O coeficiente de variação se manteve sempre acima dos 30% para os dados 
ambientais e, o desvio padrão da média (DP), bastante elevado para a maioria das 
características. As únicas variáveis que não tiveram uma variação acentuada foram a 
temperatura e o pH, estas características se mantiveram relativamente constantes nos dois 
períodos, o que está de acordo com outros trabalhos feitos nesta região (Melo e Huszar, 
2000; Nogueira et al., 2010; Brito et al., 2014). Contudo, essa variação nos dados 
ambientais é um indicativo da heterogeneidade encontrada nos dois períodos estudados e 
contrários a nossa primeira hipótese que previa uma homogeneização destas características 
na vazante. Estes resultados corroboram parcialmente com o trabalho realizado no lago 
Catalão (Bacia Amazônica), que demonstrou que as características deste lago também não 
se tornaram tão homogêneas durante o pulso (Brito et al.,2014).  
Os ambientes amazônicos apresentam uma alta diversidade fitoplanctônica (Melo e 
Huszar, 2000, Silva et al,, 2010, Nogueira et al,, 2010) e, nas áreas alagáveis, a dinâmica 
hidrológica tem um papel importante na estruturação destas comunidades. Nabout et al. 
(2006), identificou uma estruturação em função da conectividade hidrológica em uma 
planície de inundação no Rio Araguaia. Philps et al. (2008), também relacionou a 
influência do regime hidrológico e da conectividade em dois lagos na região amazônica, 
com a dinâmica sazonal do fitoplâncton. Porém, nosso resultado mostrou que a 
estruturação da comunidade não foi influenciada pelo pulso, de uma forma geral, já que as 
espécies encontradas são praticamente as mesmas nos dois períodos. Porém, ao 
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analisarmos em uma escala mais local, encontramos diferenças de estruturação entre as 
duas várzeas. Manacapuru apresentou um padrão de estruturação local semelhante ao 
encontrado na escala regional, já Minituba apresentou um padrão diferente do encontrado 
em uma escala mais regional. Essas diferenças, conforme sugere Nabout et al. (2006), 
podem estar relacionadas com a conectividade hidrológica que cada planície de inundação 
tem com a o canal principal do rio, ainda que o mesmo rio conecte as duas planícies. 
Mesmo com essa diferença, nossas análises tanto em escala regional, quanto em escala 
local, mostraram que não há uma homegneização significativa entre os dois períodos. Eles 
são diferentes, com respostas biológicas diferentes, mas igualmente heterogênios. Assim, 
ainda que a importância de participação das espécies possam ser diferentes em diferentes 
períodos e escalas, a composição é relativamente constante com a maioria das espécies 
presentes nos dois períodos. 
Ao avaliarmos a abordagem funcional do fitoplâncton, que tende a ser mais 
eficiente em descrever as condições ambientais do que grupos taxonômicos mais elevados 
(Nabout et al., 2006; Becker et al., 2008a,b; Costa et al., 2009), encontramos a mesma 
heterogeneidade, ou falta de homogeneização, entre os dois períodos. Este resultado 
coaduna com os resultados anteriores e mais uma vez não suportam nossas hipóteses. Dos 
14 grupos considerados mais importantes por participarem com mais de 5% da biomassa 
total por unidade amostral, 9 estabeleceram a dominância em pelo menos uma unidade 
amostral nos dois períodos. Na fase de águas baixas, sete grupos se alternaram na 
dominância da comunidade nas unidades amostrais e seis grupos na fase vazante. Também 
encontramos diferenças entre os locais para a estruturação funcional da comunidade, 
porém ela não foi estatísticamente significativa e mais uma vez, em se tratando de 
homogeneização, a escala tanto a escala regional quanto a local não apresentou diferença 
que fosse significativa. Assim, ficou evidente que neste trabalho, o pulso de inundação não 
exerceu uma força que fosse capaz de promover uma homogeneização das características 
da comunidade fitoplanctônica. 
A heterogeneidade na dominância, é mais um indicador da constante 
heterogeneidade observada. Como ambientes diferentes, levam o fitoplâncton a respostas 
diferentes (ver Reynolds et al., 2002, Padisák et al., 2009), os nove grupos funcionais 
dominantes nos mostram que a dissimilaridade encontrada nas analises dos dados 
ambientais, estão refletidas na estruturação da comunidade fitoplanctônica. Também 
ressalta o caráter bioindicador do fito e da abordagem funcional. No entanto, independente 
da fase do pulso (águas baixas ou vazante) ou da escala abordada (regional ou local), não 
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há uma maior homogeneização da comunidade, refutando nossas duas hipóteses sobre a 
força homogeneizadora do pulso de inundação na área estudada. 
Talvez, estes resultados de certa forma surpreendentes, se devam ao fato da escala 
adotada ser uma escala mais extensa. É importante notar, que a influência do pulso varia 
com a distância e o tipo de conexão que existe entre os lagos e o canal principal do rio 
(Fantini-Cruz et al., 2008) e também tem relação com a intensidade dos pulsos anuais 
(Brito et al., 2014, Nabout et al., 2007). Assim, é importante considerar também o ano em 
que foram realizadas as amostragens (2009) foi marcado por uma cheia considerada 
extrema, tanto em volume, quanto em amplitude (Vale et al., 2011). Como há relação da 
intensidade do pulso com o processo de homogeneização, pode ser que a não 
homogeneização observada entre os períodos estudados, esteja parcialmente relacionada a 
este evento. 
Uma outra forma de avaliar a heterogeneidade, seria analisando a estrutura da 
diversidade biológica destes locais. Ambientes muito heterogêneos tendem a ter uma 
diversidade beta (uma partição da diversidade), mais elevada (Neiff, 1996). Escalas 
maiores (regionais), como a adotada neste trabalho tendem a ter uma maior 
heterogeneidade ambiental, que podem revelar padrões diferentes dos que seriam 
observados em uma escala menor (Huston, 1999; Whittaker et al., 2001). Porém, mesmo 
adotando escalas menores não foi possível observar uma homogeneização para os dois 
lagos estudados. Talvez, a proposta de homogeneização seja uma resposta para padrões 
que emergem em escalas menores, quando se estuda áreas mais próximas devido a sua 
conectividade, mas tenha limitações para avaliar grandes extensões de um ambiente lótico 
ou áreas muito distantes, ainda que conectadas pelo mesmo canal. Essa aparente limitação 
pode ser devida pela limitação imposta pela própria dinâmica do pulso de inundação, que é 
complexa e bastante variável, dependendo de sua extensão. 
 
Conclusão  
Os resultados não corroboraram nossas hipóteses, onde propomos como explicação 
as limitações que podem ocorrer com os estudos ecológicos, devido ao número baixo de 
réplicas (Beisner et al., 2006) ou com a escala temporal e espacial (Huston, 1999; 
Whittaker et al., 2001; Soininen et al., 2007). Avaliações em curta escala temporal (mesmo 
que sejam conduzidas por grandes extensões espaciais), podem não levar em conta 
processos importantes (escala fina) que acontecem no tempo (Nabout et al., 2009). Estas 
justificativas, embora importantes, não mudam o fato de que os resultados adversos, como 
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os nossos, são importantes para motivar um constante debate sobre os modelos e padrões 
que podem surgir a partir do pulso de inundação (ver Young et al., 2008, para uma 
discussão sobre a importância de resultados adversos).  
Assim, nossos resultados destacam a importância em se compreender melhor os 
processos que afetam a dinâmica hidrológica da planície amazônica e as interações que 
ocorrem entre as várzeas que compõe esta região, com a biota local e os eventos climáticos 
extremos. Avaliar interações de comunidades com o ecossistema em que se encontram é 
um desafio que precisa ser encarado pelos ecólogos. A dificuldade em se fazer tal 
integração pode ser devida a escala espacial destes estudos, mas é preciso encontrar formas 
de se entender o comportamento em uma escala maior (regional). Comportamentos e 
padrões mais locais (escala menor), são relativamente menos difíceis de serem 
identificados, mas a relação de vários locais em uma região, tornam particularmente difícil, 
porém necessária, a compreensão da relação comunidades/ecosistema.  
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Resumo 
A diversidade beta é uma das medidas mais importantes para a compreensão do 
funcionamento dos ecossistemas. Uma das formas mais simples de a analisar é como uma 
medida de dissimilaridade biológica entre locais. Existem diferentes métodos para se 
avaliar essa dissimilaridade, mas todos se concentram em separar a dissimilaridade 
causada por turnover da dissimilaridade causada pelo aninhamento. Como estes fenômenos 
levam em conta fatores espaciais e ambientais, eles também podem ajudar na avaliação da 
estrutura de metacomunidades. Neste trabalho avaliamos a diversidade beta da comunidade 
fitoplanctônica em dois ambientes lacustres de uma planície de inundação e a importância 
dos fatores ambientais e espaciais na estruturação desta comunidade. Nosso resultados 
mostraram que fatores ambientais e espaciais são importantes na estruturação da 
diversidade beta, mas que a resposta que eles podem dar depende da escala adotada para o 
estudo. Diferentes escalas revelaram diferentes padrões na composição do índice e na 
estruturação das metacomunidades. 
 
Palavras chave: Turnover, Aninhamento; Fitoplâncton, Metacomunidades, Planícies de 
inundação
                                                        
2 Capítulo formatado Segundo as normas do períodico Brazilian Journal of Biology. 
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Introdução 
O estudo da diversidade de espécies pode ser dividido em três tipos fundamentais: 
alpha (α), beta (β) e gama (γ) (Whittaker, 1960; Magurran, 2004). Entre estes, o conceito 
de diversidade beta tem sido o mais importante para a compreensão do funcionamento dos 
ecossistemas e para a elaboração de estratégias de conservação (Nogueira et al., 2010; 
Carvalho et al., 2012). Uma das formas mais simples de analisar a diversidade beta é uma 
medida de dissimilaridade biológica entre locais (Koleff et al., 2003; Nabout et al., 2007).  
O conceito de diversidade beta como uma medida de dissimilaridade entre locais é 
muito flexível, porque ele pode ser baseado na escolha de qualquer medida de 
dissimilaridade (Anderson et al., 2006). Essa flexibilidade leva a discussões constantes 
sobre esta partição da diversidade. Porém, um ponto em comum nos debates é que a 
diversidade beta reflete dois fenômenos: dissimilaridade devida a substituição de espécies 
(turnover) e ao aninhamento (Harrison et al., 1992; Baselga et al., 2007). O turnover é a 
substituição de espécies entre unidades amostrais (Qian et al., 2005, Baselga, 2010b) 
enquanto o aninhamento ocorre quando a composição de espécies em uma determinada 
localidade é um subconjunto de outra com maior riqueza (Ulrich e Gotelli, 2007; Ulrich e 
Almeida-Neto, 2012).  
O estudo da diversidade beta também pode elucidar se micro-organismos seguem o 
mesmo padrão observado em grande organismos de decaimento da similaridade com o 
aumento da distância e, se fatores ambientais são mais importantes que fatores espaciais 
para esse decaimento (Astorga et al., 2012; Wetzel et al., 2012). A diversidade beta 
também pode revelar e até mesmo explicar, quais fatores ecológicos (e.g. distribuição 
espacial, heterogeneidade ambiental, conectividade hidrológica) influenciam a composição 
de espécies de uma comunidade (Podani et al., 2013).  
Os diferentes métodos para a composição do índice de diversidade beta se 
concentram em separar a dissimilaridade causada por turnover da causada pelo 
aninhamento (Anderson et al., 2006; Baselga, 2010a,b; Podani et al., 2013). Como estes 
fenômenos levam em conta fatores espaciais e ambientais, eles também podem ajudar na 
avaliação da estrutura de metacomunidades em uma determinada região. 
Metacomunidades são um conjunto de comunidades de uma paisagem que estão 
conectadas por processos de dispersão e interações múltiplas entre espécies (Leibold et al., 
2004). O estudo das metacomunidades conta com 4 paradigmas teóricos: mass-effect, 
patch-dynamics, species-sorting e neutral (Leibold et al., 2004; Thompson e Thousand, 
2006), e um quinto paradigma foi proposto por Gonzalez (2009), patch disturbance-
  23 
succession metacommunity. Planícies de inundação, são um bom exemplo de um ambiente 
favorável para avaliar as influências ambientais e espaciais na estrutura das 
metacomunidades (Nogueira et al., 2010), devido a influência que o pulso de inundação 
exerce sobre estes ambientes (Thomaz, 2007). 
Portanto, este trabalho tem o objetivo de avaliar a diversidade beta da comunidade 
fitoplanctônica em dois ambientes lacustres de uma planície de inundação, bem como 
avaliar a importância dos fatores ambientais e espaciais na estruturação desta comunidade.  
Nossas hipóteses são: (i) que a fração turnover seja maior do que a fração aninhamento na 
composição do índice de diversidade beta; (ii) que o período vazante apresente uma maior 
contribuição da fração aninhamento do que no período de águas baixas, decorrente dos 
efeitos de dispersão provenientes do pulso de inundação; (iii) que a diversidade beta seja 
maior no período de águas baixas, também devido a efeitos de isolamento característicos 
deste período; (iv) que a diversidade beta seja maior em uma escala regional do que local 
devido ao aumento da heterogeneidade espacial/ambiental; (v) que tanto os fatores 
ambientais quanto espaciais sejam importantes na estruturação da comunidade; (vi) e que a 
estrutura da metacomunidade no período de águas baixas seja melhor ajusta ao modelo 
species-sorting e que se ajuste melhor ao modelo mass-effect no período vazante. 
 
Material e métodos 
Área de estudo 
A área de estudo compreende um trecho do Rio Amazonas que se estende desde as 
proximidades da cidade de Manaus, no estado do Amazonas, até perto da fronteira com o 
Estado do Pará. O trecho começa no Rio Negro, descendo até a várzea de Manacapurú, 
passando pelo rio Madeira e pelas várzeas de Minituba e Camaçari. As unidades amostrais 
distribuídas ao longo deste trecho estão divididas em dois períodos, águas baixas (S) e 
vazante (V). Foram coletadas 15 amostras durante a fase de águas baixas, em 
outubro/novembro de 2009 e 18 amostras na vazante, em agosto/setembro de 2010.  
Adotamos duas escalas para este trabalho, uma que chamamos regional, na qual 
levou-se em conta todas as unidades amostrais de cada período (rio Negro, rio Amazonas, 
Manacapurú, Minituba e Camaçari), e uma escala que chamamos local, na qual foram 
selecionadas as várzeas de Manacapurú (4 amostras nos dois períodos) e de Minituba (4 
amostras no período S e 6 amostras no período V) (Tabela 1).  
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Tabela 1. Localização das unidades amostrais (UA) em cada período sazonal. Lat: 
latitude; Long: Longitude. 
Localidade 
Águas Baixas Vazante 
UA Lat Long UA Lat Long 
Rio Negro S1 -3.0726500 -60.2626500 V1 -3.0761667 -60.2634667 
Manacapurú 
S2 -3.2984333 -60.7800500 V2 -3.2983167 -60.7809667 
S3 -3.2989667 -60.8241333 V3 -3.3061833 -60.8518167 
S4 -3.2925500 -60.7790167 V4 -3.2960167 -60.7839000 
S5 -3.1895167 -60.7755000 V5 -3.2183333 -60.7365000 
Rio Amazonas 
S6 -3.2423333 -58.9755333 V6 -3.3254500 -60.5528167 
S7 -3.4089667 -58.7852167 V7 -3.1252667 -59.5705667 
S8 -3.1744333 -58.4090833 V8 -3.4071167 -58.7893833 
S13 -2.9856833 -58.2570000 V15 -3.1614333 -58.3777500 
   
V18 -2.5096000 -57.2977167 
Minituba 
   
V9 -3.2300667 -58.3118000 
S9 -3.2421667 -58.3251500 V10 -3.2929833 -58.4277500 
S10 -3.3523000 -58.3541833 V11 -3.3518333 -58.3501000 
S11 -3.2947667 -58.4246833 V12 -3.3508333 -58.4451167 
S12 -3.2297667 -58.3065167 V13 -3.3068000 -58.3712667 
   
V14 -3.2448833 -58.3312500 
Camaçari 
S14 -2.6920333 -57.7052500 V16 -2.8589833 -58.3117833 
S15 -2.5422833 -57.0267167 V17 -3.0088667 -58.2926167 
 
Variáveis ambientais e biológicas 
A riqueza de espécies da comunidade fitoplanctônica foi estimada a partir de 
amostras qualitativas de superfície, coletadas com rede de plâncton com malha de 25 μm. 
As amostras foram preservadas com uma solução de Transeau (Bicudo e Menezes, 2005) e 
foram analisadas 50 alíquotas por amostra. As amostras quantitativas foram analisadas 
pelo método de Uthermöhl (1958), mediante o uso de microscópio invertido da marca 
Zeiss modelo Telaval 31, com aumento de 400x. As classes taxonômicas foram 
identificadas de acordo com Van Den Hoek et al. (1994). A partir disso se montou uma 
planilha de presença/ausência e outra de densidade, para análise dos dados. 
As variáveis ambientais foram temperatura da água, condutividade elétrica, pH e 
oxigênio (dissolvido e saturação), medidas por meio de uma sonda multiparâmetro 
(modelo YSI 6820-V2). A alcalinidade foi determinada pelo método de titulação de Gran 
(SCHOTT TitroLine easy). Amostras de água também foram coletadas para análise de 
NH4 de acordo com Grasshoff (1999). 
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Análise de dados 
O índice de diversidade beta e suas frações (turnover e aninhamento) foram 
mensurados conforme proposto por Baselga (2010b, 2012), utilizando a dissimilaridade de 
Jaccard (βJAC). Para estimar a importância relativa dos componentes ambientais e espaciais 
na estruturação da comunidade uma análise de redundância parcial (pRDA) foi utilizada 
(Legendre e Legendre, 2012). Os dados espaciais para realização da pRDA foram 
processados a partir das coordenadas geográficas para criar uma matriz da qual fosse 
possível extrair os autovetores (Legendre, 2012; Griffith e Peres-Neto, 2006). Os dados 
ambientais, com exceção do pH, foram  logaritimizados, e os dados biológicos 
padronizados por meio da transformação de Hellinger. Todas as análises foram realizadas 
no programa R (R Core Team, 2014), com os pacotes Betapart (Baselga et al., 2013) e 
Vegan (Osaken et al., 2013) . 
 
Resultados 
 A diversidade γ foi de 127 espécies na fase de águas baixas e 128 na vazante, em 
um total de 166 espécies de fitoplâncton para os dois períodos de estudo. A diversidade α  
média foi maior nas várzeas (26 espécies por unidade amostral) do que no rio (17 espécies 
por unidade amostral) e apresentou valores médios semelhantes entre águas baixas (21 
espécies) e vazante (24 espécies) (Fig. 1). 
 
  
Figura 1. Diversidade α observada nas unidades amostrais nos períodos de  guas baixas e 
vazante. Barras abertas = Rio; Barra fechada = Várzeas. 
 
 Os resultados do índice de beta diversidade (βJAC) e suas partições, turnover (βTUR) 
  26 
e aninhamento (βNES), mostram que βTUR é a fração com maior contribuição relativa para 
forma ão do βJAC, independente da escala ou período analisado (Tabela 2.). Apesar disso, 
em escala local, a importância relativa da fra ão βNES praticamente dobrou.  
Considerando a escala local, o período de  guas baixas apresentou um βJAC superior 
ao período vazante. Para a várzea de Manacapuru, a contribuição relativa de βTUR e βNES 
foi de respectivamente 93.66% e 6.34% na fase de águas baixas e de 86.01% e 13.99% na 
vazante. O mesmo acontece na v rzea de inituba que obteve os valores relativos de βTUR 
e βNES de 95.22% e 4.78% na fase de águas baixas e de 90.67% e 9.33% na vazante 
(Tabela 2). O βJAC apresentou valores mais elevados em escala regional do que na local e, 
além disso, os valores de βJAC e suas frações na escala regional foram semelhantes entre os 
períodos analisados.  
 
Tabela 2. Índice de diversidade beta (βJAC) e suas frações turnover (βTUR) e aninhamento 
(βNES), com a participação relativa (%) de cada fração na composição do índice.  
 
Águas baixas Vazante 
βTUR (%) βNES (%) βJAC βTUR (%) βNES (%) βJAC 
Regional 0,92 97,3 0,02 2,6 0,94 0,92 97,6 0,02 2,4 0,95 
Manacapuru 0,83 93,7 0,06 6,3 0,88 0,69 86,0 0,11 14,0 0,81 
Minituba 0,82 95,2 0,04 4,8 0,86 0,75 90,7 0,08 9,3 0,82 
 
A importância dos fatores ambientais e espaciais na estruturação da comunidade, só 
demonstrou significância (P<0,05) em uma escala temporal maior, quando se analisou os 
dois períodos conjuntamente. Quando analisados separadamente, os fatores ambientais e 
espaciais não foram significativos (P>0,05) (Tabela 3). O alto grau de resíduo (Res), 
mostrou que os fatores ambientais e espaciais analisados, não são suficientes para explicar 
a maior parte da estruturação da comunidade fitoplanctônica.  
 
Tabela 3. Resultados da partição da variação contida na matriz fitoplanctônica segundo os 
preditores ambientais e espaciais. Total: abrange os períodos de águas baixas e vazante. 
Adj.R
2
: porcentagem ajustada de explicação contida em cada componente. 
 









Ambiente 16 0,03 36 0,22 03 0,47 
Espaço 18 0,05 13 0,41 0 0,67 
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Discussão 
O pulso de inundação aumenta a conectividade entre várzeas de uma planície de 
inundação, o que facilita e aumenta os processos de dispersão de organismos que vivem 
em função do ciclo hidrológico, como o fitoplâncton (Nabout, 2006, 2007). Desta forma, a 
conectividade tem importância na estruturação da biodiversidade por influenciar as trocas 
de energia e matéria (Bini et al., 2003). Em lagos de planícies de inundação, como as 
várzeas, há uma grande heterogeneidade ambiental e espacial (diferenças de origem, 
morfometria, hidrologia, limnologia, etc). É esperado que ambientes muito heterogêneos 
possuam uma diversidade beta mais elevada (Neiff, 1996).  
Os valores de βJAC encontrados refletem as características heterogêneas do 
ambiente e são semelhantes a resultados encontrados por Nogueira et al. (2010), para uma 
várzea amazônica, e Nabout et al. (2007), no rio Araguaia. As frações do índice βJAC (βTUR 
e βNES), confirmam nossas duas primeira hipóteses, mostrando que o turnover tem maior 
contribui ão para o βJAC, e que na vazante h  um aumento da participa ão do βNES. Essa 
estruturação da comunidade, com diferentes proporções de turnover e aninhamento, podem 
ser reflexo do grau de conexão das planícies com o Rio.  
A comunidade fitoplanctônica responde as mudanças hidrológiocas e aos graus de 
conectividade, como mostra Granado e Henry (2014), e o turnover é altamente 
influenciado pelo grau de dispersão de um grupo (Araujo e Pearson, 2005; Baselga, 2007). 
Períodos de águas baixas, geralmente diminuem o grau de conexão das várzeas com o rio, 
o que pode levar a um aumento do βJAC, devido ao aumento da heterogeneidade. No 
período vazante, essa diversidade tende a diminuir. Nossos resultados, como esperado pela 
nossa terceira expectativa, mostraram que de fato, a diversidade beta foi maior no período 
de águas baixas do que no período vazante, mas manteve-se bastante elevada nos dois 
períodos, indicando que o ambiente continua bastante heterogêneo, independente do 
período do ciclo hidrológico.   
No entanto, embora os valores sejam semelhantes entre os períodos estudados, as 
diferentes escalas revelaram padrões diferentes de βJAC. Estas diferenças podem ser 
causadas por um aumento da heterogeneidade ambiental em escalas maiores (regionais), 
que leva um encobrimento de processos locais, que só podem ser detectados, por escalas 
menores (locais) (Whittaker et al., 2001; Huston, 1999). Os processos locais e regionais 
são os principais fatores que afetam a composição e a diversidade de espécies (Ricklefs, 
1987; Holyoak et al., 2005; Nabout et al., 2009). Assim, vemos que escalas ecológicas 
diferentes revelam padrões ecológicos diferentes. Nossos resultados mostram que as 
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diferentes escalas revelaram padrões diferentes na composição do βJAC, evidenciando a 
importância da escala adotada para responder as perguntas a que se pretendem. De fato, se 
não tivéssemos analisado os dados em uma escala mais local, não teríamos observado 
diferen a nas fra ões βTUR e βNES e poderímos concluir, erroneamente, que não há 
diferenças entre as partições da diversidade beta entre os períodos estudados. Neste 
sentido, nossos resultados também correspondem a nossa quarta expectativa de que, em 
uma escala mais regional, o aumento da heterogeneidade aumenta a diversidade beta em 
comparação com escalas mais locais, e vai além, ao mostrar que as dinâmicas que 
envolvem as frações da diversidade beta podem ser um padrão que se torna mais evidente 
quando se analisa em uma escala mais local. 
Outro padrão recorrente no estudo da similaridade na estruturação das comunidades 
ecológicas, é a diminuição desta similaridade com o aumento da distância, em um 
fenômeno chamado distance decay (Nekola e White, 1999). Este decaimento pode se dar 
pela variabilidade ambiental, independente da distância geográfica, como resultado da 
diferença de espécies ao longo de um gradiente ambiental (Tilman, 1982). Mais 
recentemente, a teoria neutra (Hubbell, 2001), prediz que este decaimento se dá em função 
de limitações espaciais de dispersão, independente das diferenças ambientais entre as 
unidades amostrais. Por estes motivos, esperávamos que os fatores ambientais e os fatores 
espaciais fossem os mais responsáveis pela estruturação da comunidade fitoplanctônica, 
porém, nossos resultados demonstraram que, embora sejam importantes, estes fatores não 
são suficientes para explicar por completo os processos que estruturam a comunidade 
fitoplanctônica. Resultados semelhantes foram encontrados em estudos do fitoplâncton das 
planícies de inundação dos rios Amazonas (Nogueira et al., 2009) e Araguaia (Nabout et 
al., 2007) e novamente aqui, encontramos diferentes padrões emergindo de escalas 
diferentes. Desta vez, em uma escala temporal mais curta, os componentes ambientais e 
espaciais não foram significativos para a estruturação da comunidade, mas se mostraram 
significativos quando analisados em uma escala temporal mais longa. Estes resultados são 
contrários a nossa hipótese inicial, de que fatores ambientais e espaciais seriam os mais 
significativos para a estruturação da comunidade. Mesmo considerando a maior escala, 
uma grande fração da estrutura da comunidade não foi explicada por estes fatores (valor 
residual 0,70).  
Olhando para o único resultado significativo no teste, nossos resultados mostram 
concordância com o trabalho de Nogueira et al. (2009) e mostram que tanto a influência 
espacial quanto a influência ambiental, são significativas na estruturação da comunidade 
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quando se leva em consideração as duas fases estudadas em conjunto. Nosso resultado, 
também é semelhante ao de Astorga et al. (2012), que analisou a importância espacial e 
ambiental na estruturação de comunidades de diatomáceas. Os resultados negativos em 
uma escala temporal levando em consideração cada período separadamente, são 
semelhantes ao trabalho de Nabout et al. (2009). Neste trabalho, foram analisados lagos da 
planície de inundação do rio Araguaia em dois momentos diferentes, seca e chuva e, como 
o nosso trabalho, não encontraram nenhuma evidência de que os fatores ambientais e 
espaciais influenciem a estruturação da comunidade fitoplanctônica.  
Estes resultados estão em concordância com a  hipótese de Baas-Becking (Green et 
al., 2008) que diz: “everything is everywhere, but the environment selects”.  ssa hipótese 
é recorrente em discussões sobre os padrões de dispersão de pequenos organismos, que 
tendem a ser diferentes dos padrões encontrados em organismos maiores (Martiny et al., 
2006; Green et al., 2008; Astorga et al., 2012). Uma possível explicação que pode ser 
dada, e que, ao analisarmos dois períodos em conjunto, aumentamos a heterogeneidade 
ambiental e com isso, as variáveis analisadas foram suficientes para perceber essa 
variação. Também fica evidenciado com isso que os fatores que estruturam as 
comunidades fitoplanctônicas são complexos e diversos, não se limitando aos que são 
normalmente analisados. Interações biológicas com outros organismos e outros fatores 
ambientais, provavelmente são responsáveis pela fração não explicada (fração residual, 
Tabela 3). Em estudos futuros, é preciso se levar em considerações outras variáveis 
explanatórias (e.g. conectividade, interações biológicas, vazão, batimetria, morfometria, 
etc.) afim de que, possamos compreender de forma melhor os fatores que estruturam a 
comunidade.  
As variações encontradas no trabalho, dificultaram a analise da estrutura da 
metacomunidade. Uma metanalise feita para avaliar a frequência de ocorrência dos 
diferentes modelos de metacomunidades, mostrou que 44% dos estudos analisados 
correspondem melhor ao modelo de species-sorting (Cottenie, 2005), que está relacionado 
diretamente com a heterogeneidade ambiental (Leibold et al., 2004; Gonzalez, 2009). O 
modelo species-sorting, assume que as espécies diferem em suas necessidades ambientais, 
e se assemelha com a teoria do nicho, proposta por Tilman (1982). A heterogeneidade de 
espécies evidenciada pela análise da diversidade beta, que também é influenciada pela 
heterogeneidade ambiental, mostra que nossos resultados na escala temporal, considerando 
os dois períodos, parecem se ajustar melhor ao modelo species-sorting. Porém, a análise 
feita para avaliar a importância das variáveis ambientais e espacias na estruturação da 
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comunidade, indicam que em uma escala mais sazonal, os resultados tendem a ajustar 
melhor ao modelo neutral (Hubbel, 2001). Este modelo assume que, a estruturação da 
comunidade, não depende de variáveis ambientais ou espaciais. Estes resultados são 
contrários a nossa hipótese, que esperava encontrar diferenças sazonais na estruturação da 
comunidade. Porém, devido aos fatores citados anteriormente, os dados utilizados nas  
análises, não são suficientes para definir com clareza a qual estrutura de metacomunidades 
melhor se ajusta ao dados coletados. 
 
Conclusão 
O estudo da diversidade beta da comunidade fitoplanctônica em planícies de 
inundação tropical, e dos fatores que a estruturam, ainda são incipientes para se tirar 
conclusões ou para se definir padrões. Os fatores ambientais e espaciais adotados, não são 
suficientes para se compreender como se dá a estruturação da comunidade fitoplanctônica. 
Outras interações não testadas podem levar a uma maior compreensão de como se organiza 
essa comunidade, tais como fatores hidrológicos e interações entre diferentes grupos 
(zooplancton, bacterioplancton, peixes). Estudos anteriores, embora ainda sejam poucos, 
também não puderam explicar a estruturação das comunidades fitoplanctônicas. Isso 
demonstra a urgência e a importância em se empreender mais esforços neste sentido. 
Dados de composição e distribuição de espécies, são muito importantes para ajudar no 
desenvolvimento de estratégias de conservção e minimizar as crescentes taxas de perda da 
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